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O termo coevolução refere-se às mudanças evolutivas entre espécies que interagem 
e exercem pressões seletivas recíprocas. Diversos processos coevolutivos já foram 
descritos, mas o papel da coevolução na natureza continua sendo debatido. Uma 
das dificuldades para o estudo sobre coevolução vem da complexidade das 
interações em comunidades, com diferentes tipos e intensidades de relações 
ecológicas simultâneas. Obstáculo que vem sendo enfrentado com o uso da Teoria 
de Redes. O presente trabalho teve o objetivo principal de investigar a influência de 
processos coevolutivos na estrutura de redes de interações antagonistas, do tipo 
parasito-hospedeiro. Para isso, foi construído um modelo matemático baseado em 
indivíduos com interações por ajuste de fenótipos, que incorporou o comportamento 
de seleção de recurso pelos parasitos. Diversas combinações de intensidade de 
força de seleção pela interação antagonista sobre os parasitos (α) e sobre os 
hospedeiros (β) foram testadas em diferentes cenários de eficiência na seleção de 
recurso pelos parasitos. O modelo foi utilizado para simular interações entre pares, 
bem como em comunidades com 50 espécies em cada nível trófico. Os padrões de 
distribuição dos fenótipos dos indivíduos resultantes das interações entre pares 
foram analisados qualitativamente, como forma de verificação da dinâmica 
coevolutiva predominante. Os resultados das interações em comunidade foram 
acessados através do aninhamento (NODF), modularidade (QB), especialização (H2
’) 
e conectância (C) das redes. Um modelo nulo, sem coevolução e sem seleção de 
recurso pelos parasitos, foi usado para avaliar as redes do modelo principal. Nas 
interações entre pares, o modelo revelou um novo mecanismo coevolutivo 
antagonista, aqui chamado de padrão Assimétrico, resultante do efeito conjunto das 
intensidades de força de seleção pela interação sobre parasitos e hospedeiros e do 
comportamento de seleção de recurso pelos parasitos. Nas interações com várias 
espécies, sem o comportamento de seleção de recurso, interações com alta pressão 
de seleção antagonista deram origem a redes com estruturas equivalentes às de 
redes formadas por interações sem coevolução. Esse resultado foi visto também em 
cenários com possibilidade de seleção pelos parasitos. Portanto, a presença de 
coevolução não foi condição suficiente para alterar as propriedades das redes. 
Quando a coevolução e o comportamento de seleção de recurso alteravam a 
estrutura das redes, NODF e H2
’ tenderam a valores maiores do que o explicável 
pelo modelo nulo, QB e C a resultados menores. Apesar de condizente com o 
esperado para redes antagonistas, esse resultado não pôde ser diretamente 










Coevolution means reciprocal evolutionary change between interacting species that 
impose selective strength on each other. Several coevolutionary processes are 
known, but the role of coevolution on natural systems is still debated. One of the 
major challenges for the study of coevolution comes from the complexity of 
interactions in communities with different types and strengths of simultaneous 
ecological relationships. The Network Theory is been used to face this challenge. 
The main goal for this work was to explore how coevolutionary processes affect the 
architecture of host-parasite networks. For that, a phenotype matching individual-
based model (IBM) was built and the parasites’ host-choice behavior was embedded 
on the model. Several combinations of antagonism selection strength on the 
parasites (α) and on the host (β) were tested in different scenarios of efficiency in 
host-choice by the parasites. The model also was used to simulate pairwise 
interactions. The pairwise interactions were qualitatively analyzed from their 
phenotype patterns. The networks properties were accessed by their nested (NODF), 
modularity (QB), specialization (H2
’) and connectance (C). A null model, with no 
coevolution and no host-choice behavior, was built to evaluate the main model. A 
new coevolutionary mechanism was revealed from the pairwise interactions, hereby 
named Asymmetric pattern, an outcome of the simultaneous effects due to the 
antagonistic selection strengths and the host-choice behavior. On the interactions 
among assemblages, with no choice behavior, strong antagonistic selection could 
result on networks equivalent to that formed with no coevolution. This outcome was 
also present in some scenarios with host-choice behavior. Therefore coevolution was 
not a sufficient condition to drive changes in the networks properties by itself. When 
coevolution and choice behavior together changed the network properties, NODF 
and H2
’ tended to high values, and QB and C to low values, than that obtained from 
the null model. Although expected for antagonistic networks, this outcome could not 
be related to the increase of selection strength. 
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O termo coevolução refere-se às mudanças evolutivas entre espécies que 
interagem e exercem pressões seletivas recíprocas (THOMPSON, 1994). Diferentes 
processos coevolutivos podem estar presentes na formação e manutenção da 
diversidade biológica em vários níveis taxonômicos (EHRLICH; RAVEN, 1964; 
MARGULIS, 1971; HAMILTON; AXELROD; TANESE, 1990; THOMPSON, 1994; 
2005). A ideia de que a coevolução exerce papel importante nas interações 
ecológicas vem desde Darwin (18691 citado por THOMPSON, 1994), porém, 
continua sendo debatida (ALTHOF; SEAGRAVES; JOHNSON, 2014; HEMBRY; 
YODER; GOODMAN, 2014). Em parte, devido às dificuldades práticas e teóricas de 
se estudar a coevolução em comunidades com um grande número de espécies.  
A complexidade das interações entre muitas espécies, em comparação à 
relativa simplicidade das relações entre espécies que se organizam em pares com 
alta intimidade, fez com que alguns autores sugerissem dividir a coevolução em dois 
tipos: entre pares e difusa (FOX, 1981; JANZEN, 1980). A coevolução entre pares 
ocorreria quando as espécies demonstrassem uma interação especializada, 
verificada pelo ajuste fino de suas histórias de vida, morfologias, fisiologias ou 
comportamento (THOMPSON, 1994). Um exemplo seria a evolução, em certas 
plantas, de compostos químicos capazes de defendê-las da predação por insetos 
fitófagos e o subsequente desenvolvimento, nos insetos, da capacidade de superar 
essas defesas (EHRLICH; RAVEN, 1964; BEREMBAUM, 1983). De outro lado, a 
coevolução seria difusa quando ao menos uma das espécies focadas estivesse sob 
pressões seletivas impostas por uma variedade de outras espécies (JANZEN, 1980). 
Nesse caso, a simples soma dos efeitos individuais das interações entre pares não 
seria suficiente para descrever a complexidade das relações (FOX, 1981). A fim de 
superar esse problema, foi defendido o uso da Teoria de Redes (JORDANO, 1987).  
Embora outras metodologias tenham sido propostas (HOUGEN-EITZMAN; 
RAUSHER, 1994; IWAO; RAUSHER, 1997), a abordagem de redes trouxe avanços 
significativos à compreensão da coevolução em comunidades (NUISMER; 
JORDANO; BASCOMPTE, 2013) e sua utilização vem crescendo nas últimas 
décadas (HELENO et al., 2014; INGS et al., 2009). A arquitetura de redes bipartidas 
                                                          
1
 DARWIN, C. On the origin of species by means of natural selection, or the preservation of 
favoured races in the struggle for life. London: Murray. 5a ed. 1869. 
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– nas quais as espécies são organizadas em dois conjuntos que podem interagir 
entre si, mas não dentro do mesmo grupo (STROGATZ, 2001) – apresenta 
estruturas recorrentes, como aninhamento (BASCOMPTE et al., 2003) e 
modularidade (LEWINSOHN et al., 2006), que não organizam as interações nem 
como par-a-par, nem como difusa (BASCOMPTE et al., 2003; JORDANO; 
BASCOMPTE; OLESEN, 2003; LEWINSOHN et al., 2006) e que podem ser robustas 
à variação das espécies ao longo do tempo (PETANIDOU et al., 2008). 
Redes aninhadas se organizam de modo que um subconjunto menor de 
interações pertence a um conjunto maior (portanto, está “aninhado” neste). Essa 
organização resulta do fato de as interações das espécies especialistas (com 
poucas interações) serem quase exclusivamente feitas com as espécies generalistas 
(com várias interações) e raramente entre si, enquanto as generalistas interagem 
tanto com especialistas como com outras generalistas. O padrão aninhado reflete 
assimetria nos graus de especialização entre as espécies (BASCOMPTE et al., 
2003; VÁZQUEZ; AIZÉN, 2004) e sugere que as espécies generalistas possam 
exercer pressões seletivas sobre toda a comunidade (BASCOMPTE et al., 2003). 
Diversos métodos foram desenvolvidos para se quantificar o aninhamento (ATMAR; 
PATTERSON, 1993; e referências em ALMEIDA-NETO et al., 2008). Dentre eles, a 
métrica NODF (ALMEIDA-NETO et al., 2008) baseia-se em dados de presença e 
ausência de interação entre espécies, sem considerar a frequência.  
O padrão modular, ou compartimentalizado, emerge em redes nas quais 
existem subgrupos com muitas conexões internas, mas com poucas ligações com 
outros subgrupos (GUIMERA; SALES-PARDO; AMARAL, 2004). Esse tipo de 
estrutura indica a existência de restrições atuando sobre as espécies de um 
compartimento, impedindo-as de interagir com os outros, tais como heterogeneidade 
de hábitats (THOMPSON, 2005), conservação filogenética (LEWINSOHN et al., 
2006; MELLO et al., 2011; PRADO; LEWINSOHN, 2004), fatores biogeográficos 
(CARSTENSEN et al., 2012) e atributos morfológicos (DANIELI-SILVA et al., 2012).  
Devido a essa organização concentrar as seleções recíprocas entre espécies de um 
mesmo módulo, estes foram chamados por OLESEN et al. (2007) de “as unidades-
chave da coevolução”. Newman e Girvan (2004) desenvolveram uma medida de 
modularidade para redes unipartidas (Q), adaptada por Barber (2007) para redes 
bipartidas (QB). Assim como NODF, QB não considera a frequência das interações. 
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Além desses padrões estruturais, as redes podem ser descritas por outras 
propriedades, como conectância (C) e índice de especialização (H2
’). A primeira é 
uma medida trivial que revela a proporção de espécies que interagem em relação às 
interações possíveis (GARDNER; ASHBY, 1970). Sua interpretação ajuda a 
compreender as regras que definem as interações, com maiores especificidades 
levando a menores valores de conectância (JORDANO, 1987). É bastante utilizada 
devido à sua simplicidade de cálculo e poder informativo, entretanto, por ser 
dependente do tamanho da rede e sensível ao esforço amostral, a comparação 
direta da conectância de duas ou mais redes não é um procedimento adequado 
(BLÜTHGEN et al., 2008). O índice de especialização H2
’ descreve o grau de 
especialização mútua entre os dois níveis da rede bipartida (BLÜTHGEN; MENZEL; 
BLÜTHGEN, 2006; BLÜTHGEN et al., 2008). Esta propriedade, cujo cálculo é 
baseado na entropia de Shannon, considera a frequência das interações e é pouco 
afetada por variações no número de espécies, permitindo comparações diretas entre 
diferentes redes (BLÜTHGEN; MENZEL; BLÜTHGEN, 2006). 
Mais do que descrever e comparar redes, importa conhecer os mecanismos 
ecológicos e evolutivos que definem suas propriedades (BLÜTHGEN, 2010; 
VÁZQUEZ; CHACOFF; CAGNOLO, 2009). A melhor compreensão dos processos 
formadores de redes, particularmente as antagonistas, pode contribuir para 
estratégias de conservação da biodiversidade (ALTIZER; HARVELL; FRIEDLE, 
2003), para o manejo de sistemas ecológicos com organismos geneticamente 
modificados (RAUSHER, 2001) e para a prevenção contra doenças emergentes 
(CLEAVELAND; LAURENSON; TAYLOR, 2001; GRAHAM et al., 2009). Vários 
fatores – relação ecológica, interações proibidas, abundâncias relativas – podem 
determinar a arquitetura de redes bipartidas (VÁZQUEZ; CHACOFF; CAGNOLO, 
2009). Por exemplo, relações mutualistas tendem a apresentar maior aninhamento e 
menor modularidade, ao passo que relações antagonistas demonstram a tendência 
inversa (BASCOMPTE et al., 2003; GUIMARÃES et al., 2006; LEWINSOHN et al., 
2006). Como sistemas naturais reais são compostos por vários tipos de interações, é 
fundamental conhecer os efeitos de cada tipo de interação para integrá-los 
convenientemente (MOUGI; KONDOH, 2014; TOJU et al., 2014; RAIMUNDO et al., 
2014). Interações proibidas incluem, por exemplo, diferenças na fenologia, na 
distribuição espacial ou na morfologia das espécies que as impedem de interagir 
(AMARAL et al., 2000; JORDANO; BASCOMPTE; OLESEN, 2003). As abundâncias 
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podem alterar a arquitetura das redes quando espécies abundantes influenciam a 
assimetria das interações e o aninhamento (BLÜTHGEN et al., 2008; VÁZQUEZ; 
AIZEN, 2004; VÁZQUEZ et al., 2005; 2007). Essas hipóteses não são excludentes e, 
quando tomadas em conjunto, aumentam seu poder preditivo (KRISHNA et al., 
2008; STANG; KLINKHAMER; MEIJDEN, 2007). 
Processos coevolutivos também podem influir nas propriedades das redes. 
Através de modelos matemáticos, foi possível testar o papel de processos 
coevolutivos na arquitetura das redes, tendo sido demonstrado que a coevolução 
pode alterar os valores de aninhamento e conectância em redes mutualistas 
(NUISMER; JORDANO; BASCOMPTE, 2013). Também se pôde demonstrar que a 
coevolução pode levar à complementaridade e à convergência de caracteres em 
redes mutualistas (GUIMARÃES JR; JORDANO; THOMPSON, 2011; NUISMER; 
JORDANO; BASCOMPTE, 2013). Ainda, o uso de modelos permitiu identificar 
eventos evolutivos indiretos nas redes, reforçando o potencial desta abordagem para 
superar a distinção entre coevolução difusa e aos pares (GUIMARÃES JR; 
JORDANO; THOMPSON, 2011). 
O uso de modelos matemáticos para o estudo de dinâmicas coevolutivas 
justifica-se devido à complexidade dos processos envolvidos e à escala temporal 
necessária para a manifestação de seus efeitos (LEVINS, 1966; KOPP; 
GAVRILETZ, 2006). A modelagem permite a união de dinâmicas ecológicas e 
evolutivas (SLATKIN; MAYNARD-SMITH, 1979; FUSSMANN; LOREAU; ABRAMS, 
2007), facilitando a construção de hipóteses testáveis a respeito das suas influências 
mútuas. Entretanto, é preciso que a base conceitual de um modelo seja adequada 
ao padrão ecológico observado (GRIMM, 1994). Nesse sentido, são os parâmetros e 
os pressupostos de um modelo que incorporam as características do sistema 
ecológico e permitem o diálogo entre o modelo e o conhecimento empírico (LEVINS, 
1966; GRIMM, 1994; GODFREY-SMITH, 2006). Os parâmetros são variáveis que 
resumem a influência de diversos eventos naturais em um único termo matemático 
(LEVINS, 1966), alterando seu valor é possível testar como o sistema reage à 
variação desses eventos. Por sua vez, os pressupostos definem as condições ideais 
nas quais o modelo opera, determinando o espaço para interpretá-lo. 
Em modelos de interações antagonistas, algumas classes de dinâmicas 
coevolutivas básicas típicas são verificadas em modelos matemáticos: escalada, 
antagonismo atenuado, ciclos polimórficos, seleção disruptiva, alternância e 
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alternância com escalada (BROWN; VINCENT, 1992; THOMPSON, 2005). A 
escalada aparece em interações entre pares de espécies nas quais a seleção é 
unidirecional e os custos para a adaptação à interação são desprezados. No 
entanto, sob essas condições, surgem situações biologicamente inverossímeis, 
como aumento ilimitado de tamanho ou de velocidade (GAVRILETS, 1997). As 
demais classes de dinâmicas coevolutivas requerem a existência de pressões 
seletivas independentes da interação, além da coevolução, agindo sobre os 
caracteres interagentes (BROWN; VINCENT, 1992; THOMPSON, 2005). Essas 
pressões seletivas externas podem ser interpretadas como fatores abióticos, 
limitações genéticas ou mesmo outras relações ecológicas que não sejam alvo da 
modelagem, no conjunto, são chamadas de seleção externa ou estabilizadora 
(GAVRILETS, 1997; NUISMER; JORDANO; BASCOMPTE, 2013).  
A emergência do antagonismo atenuado é explicada por situações em que 
endoparasitos com menor virulência têm maior probabilidade de transmitir seus 
descendentes a outros hospedeiros, mesmo que a maior virulência leve a maior 
probabilidade de deixar descendentes em um único indivíduo hospedeiro 
(THOMPSON, 2005). Nos modelos, essa dinâmica coevolutiva depende da taxa, do 
mecanismo de transmissão e da competição entre os parasitos, além da densidade 
populacional dos hospedeiros e da heterogeneidade ambiental (THOMPSON, 2005). 
O antagonismo atenuado, portanto, é uma dinâmica complexa que necessita a 
existência de ao menos duas espécies de parasitos (ou duas linhagens de uma 
mesma população).  
Quando tanto a pressão seletiva devida ao antagonismo como a seleção 
externa são incorporadas à modelagem, outros resultados podem ser ciclos 
polimórficos (GAVRILETS, 1997) ou padrões estáveis, como a seleção disruptiva 
(BROWN; VINCENT, 1992). Nos ciclos polimórficos, a seleção age favorecendo o 
fenótipo menos comum ou o mais resistente entre os hospedeiros. Como 
consequência, as frequências fenotípicas das populações oscilam em torno do ótimo 
imposto pela seleção estabilizadora (SPOTTISWOODE; STEVENS, 2012; 
THOMPSON, 2005). Na seleção disruptiva, a seleção leva o fenótipo dos 
hospedeiros a bifurcar em duas linhagens, simétricas em relação à seleção 
estabilizadora (BROWN; VINCENT, 1992).  
Havendo dois ou mais hospedeiros, o alvo preferencial do parasito pode 
variar conforme o nível de defesa dos hospedeiros, levando à alternância 
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coevolutiva (THOMPSON, 2005). Nessa dinâmica, os hospedeiros tendem a 
aumentar a resistência quando atacados e a diminuí-la quando deixados de lado – 
um reflexo da seleção externa, que impõe custos à manutenção da capacidade de 
defesa, o que já foi verificado empiricamente (THOROGOOD; DAVIES, 2013). 
Quando os parasitos exercem pressão seletiva direcional sobre seus hospedeiros e 
a alternância se dá entre distintas populações de uma mesma espécie, a dinâmica 
coevolutiva mais provável é a alternância com escalada (BENKMAN; PARCHMAN, 
2013; THOMPSON, 2005). Nesse caso, não há diminuição no nível de defesa do 
hospedeiro não atacado. 
A preferência de parasitos por seus hospedeiros é, provavelmente, uma das 
chaves para se compreender a coevolução em redes antagonistas (THOMPSON, 
2009). Tanto a alternância como a alternância com escalada necessita que os 
parasitos ou predadores busquem ativamente seus hospedeiros ou suas presas 
(BENKMAN; PARCHMAN, 2013; THOMPSON, 2005). Esse comportamento já foi 
relatado em aves parasitas de ninhos (AVILÉS et al., 2006; SOLER et al., 2014), 
aves comedoras de sementes (BENKMAN; PARCHMAN, 2013), insetos fitófagos 
(JAENIKE, 1978; MAYHEW, 2001; SCHEIRS; BRUYN; VERHAGEN, 2000) e 
artrópodes ectoparasitas de vertebrados (ESBÉRARD et al., 2005; HEYLEN; 
MATTHYSEN, 2011). Porém, no modelo matemático que demonstra a alternância 
coevolutiva, os hospedeiros são sorteados aleatoriamente e apenas o resultado da 
interação depende da preferência do parasito (NUISMER; THOMPSON, 2006).  
O presente trabalho foi motivado pela intenção de investigar, através de 
modelagem matemática, como a coevolução e o comportamento de seleção de 
recurso2 pelo parasito influenciam a arquitetura das redes de interação em 
comunidades com várias espécies. Para isso, inicialmente, o modelo foi utilizado 
para investigar as dinâmicas coevolutivas entre pares de espécies antagonistas. 
Especificamente, buscamos responder a três perguntas: (1) Quais as dinâmicas 
coevolutivas típicas entre pares de espécies antagonistas quando os parasitos 
podem selecionar o hospedeiro? (2) Processos coevolutivos, por si só, podem 
determinar características típicas de redes antagonistas, como menor aninhamento 
e conectância, e maior modularidade e especialização? (3) O comportamento de 
                                                          
2
 Ao longo do texto, utilizaremos também a palavra “escolha” para referirmo-nos ao comportamento de 
seleção de recurso.  
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seleção de recurso pelos parasitos pode alterar as características das redes em 






Para simular a coevolução entre espécies antagonistas, foi utilizado um 
modelo matemático de ajuste de fenótipos com descrição explícita dos indivíduos. 
Embora as interações antagonistas possam ser relações entre presas e predadores, 
parasitos ou parasitoides e seus hospedeiros, herbívoros e plantas, fagos e 
bactérias (THOMPSON, 2005), neste trabalho, identificaremos as espécies 
antagonistas genericamente como parasitos e hospedeiros. Modelos matemáticos 
por ajuste de fenótipos consideram interações mediadas por caracteres 
quantitativos, nas quais o valor adaptativo dos indivíduos é definido pelo nível de 
ajuste entre seus fenótipos de ataque e resistência – para interações antagonistas 
(KOPP; GAVRILETS, 2006; NUISMER; JORDANO; BASCOMPTE, 2013). Os 
fenótipos de ataque representam todos os caracteres presentes nos parasitos que 
os permitem explorar os hospedeiros e podem ser morfológicos, fisiológicos, 
químicos ou comportamentais (KARBAN; AGRAWAL, 2002; EKLÖF et al., 2013)). 
Similarmente, os fenótipos de resistência representam o conjunto de caracteres dos 
hospedeiros que contribuem para resistir ou evitar o ataque. Exemplos empíricos 
que fundamentam essa abordagem podem ser encontrados em interações entre 
formigas (MARTIN; HELANTERÄ; DRIJFHOUT, 2011) e aves parasitas de ninhos e 
seus hospedeiros (LAHTI; LAHTI, 2002; AVILÉS et al., 2012; SPOTTISWOODE; 
STEVENS, 2012), e bactérias e bacteriófagos (BUCKLING; RAINEY, 2002). 
 
2.1 MODELAGEM MATEMÁTICA 
 
O modelo pressupõe a existência de um conjunto de caracteres que 
compõem um fenótipo de ataque nos parasitos e sua contraparte defensiva nos 
hospedeiros, representados pelos números reais   
  e   
 
 – onde i e j identificam os 
indivíduos, n e m identificam as espécies, e   e   são os valores fenotípicos de 
ataque e resistência (TABELA 1). A pressão de seleção sobre os fenótipos   
  e   
 
 
foi decomposta em dois fatores: um referente à interação antagonista (seleção pela 
interação) e outro a todo tipo de pressão alheia à interação (seleção externa ou 
estabilizadora). Note-se que a seleção externa inclui não apenas fatores abióticos, 
mas qualquer pressão seletiva que não faça parte da interação parasito-hospedeiro 
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considerada na seleção pela interação. Com ela, incorpora-se ao modelo a 
existência de custos à adaptação ao antagonismo. A aptidão de um indivíduo,      
( 
  
 ), depende da performance de seu fenótipo em cada um desses componentes 
da seleção, de acordo com as fórmulas: 
 
                        




   
  
 
      
   
  
 
 ∑  
  . (2) 
 
Sendo            (   
 
      
) a contribuição ao valor adaptativo do indivíduo i (j) dada 
pelo ajuste de seu fenótipo   
  (  
 
) à seleção externa, e  
  
    
  ( 
  
 
 ∑  
 ) a 
contribuição dada pelo ajuste do fenótipo   
  (  
 
) à seleção pela interação. Como o 
valor máximo de cada fator é 1, um indivíduo cujo fenótipo   
  (  
 
) estiver 
otimamente adaptado a ambos os componentes da seleção, terá sua aptidão      
( 
  
 ) igual a 1. 
 
 
Tabela 1. Parâmetros e variáveis do modelo e seus significados. 
Parâmetros Significados 
     ,       Valor fenotípico ótimo imposto pela seleção externa (respectivamente, de ataque e 
resistência). 
   ,     Intensidade da força de seleção externa (parasitos e hospedeiros). 
α, β Intensidade da força de seleção pela interação (parasitos e hospedeiros). 
Nep, Neh Número de espécies (parasitos e hospedeiros). 
Nip, Nih Número de indivíduos de cada espécie (parasitos e hospedeiros). 
   Desvio padrão usado para calcular a variação fenotípica devida à reprodução. 
     Número de hospedeiros sorteados aleatoriamente para escolha do parasito. 
Variáveis  
  
  Fenótipo de ataque do indivíduo i da espécie    (parasitos). 
  
 
 Fenótipo de defesa do indivíduo j da espécie     (hospedeiros). 
      Fenótipo médio da espécie   (parasitos)  
      Fenótipo médio da espécie  (hospedeiros)  
     Aptidão do indivíduo i da espécie    conforme seu fenótipo de ataque A. 
 
  
  Aptidão do indivíduo j da espécie   conforme seu fenótipo de resistência R. 
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Para o cálculo da adaptação à seleção externa, assume-se que se   
  
      (  
 
      ) a sua contribuição à aptidão do indivíduo i (j) é a máxima possível 
(100%). O afastamento desse valor ótimo implica em diminuição da aptidão. Isso é 
modelado como:  
 
               [     (  
        )
 





       
    [     (  
 
       )
 
] . (4) 
 
Sendo       (     ) o valor fenotípico ótimo imposto pela seleção externa sobre os 
parasitos (hospedeiros) da espécie n (m). O parâmetro     (   ) define a 
sensibilidade da espécie n (m) ao ajuste entre os fenótipos   
  e       (  
 
 e      ) e 
modela a intensidade da força de seleção externa.  
A contribuição devida à seleção pela interação à aptidão de um indivíduo 
depende do número de interações protagonizadas por ele. Assumimos que cada 
indivíduo parasito efetua uma única interação em seu ciclo de vida, nunca mais, ou 
menos, mas a quantidade de ataques sofridos por um hospedeiro não é limitada, 
podendo variar de zero ao número total de interações, embora esta situação seja 
altamente improvável. A contribuição à aptidão devida à seleção pela interação 




    
     [   (  









 ∑  






Os parâmetros α e β definem a sensibilidade das espécies (respectivamente, 
parasitos e hospedeiros) ao ajuste fenotípico da interação e, assim, modelam a 
intensidade da força de seleção pela interação. Para os parasitos, maiores valores 
de α aumentam a pressão a favor do ajuste dos fenótipos (  
  =   
 
) e menores 
valores de α relaxam essa pressão. Para os hospedeiros, maiores valores de β 
favorecem ainda mais os indivíduos com fenótipos distantes desse ajuste, em 
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comparação com outros hospedeiros cujos fenótipos de resistência sejam próximos 
a ele. Na eventual aplicação do modelo em um sistema empírico, interações com 
elevada especialização dos parasitos a seus hospedeiros seriam modeladas 
usando-se maiores valores de α, em comparação com interações com parasitos 
menos especializados. Analogamente, maiores valores de β representam interações 
nas quais os hospedeiros são mais sensíveis ao parasitismo, em comparação com 
interações modeladas por menores valores de β. O somatório em  
  
 
 ∑  
  deve-se 
à possibilidade de um hospedeiro sofrer mais de um ataque, como  
  
    
  é usado 
para calcular  
  
 
 ∑  
 , quanto menos adaptado for o parasito, menor seu impacto 
sobre o hospedeiro. 
Duas estratégias de ataque foram avaliadas: (i) sem escolha: na qual os 
parasitos atacam aleatoriamente, e (ii) com escolha: na qual são sorteados      
indivíduos hospedeiros e, dentre esses, é atacado aquele que trará maior aptidão ao 
parasito (melhor ajuste fenotípico |  
     
 
|). Dessa forma é modelado o 
comportamento de busca ativa dos parasitos pelos hospedeiros. Após o ataque 
efetuado por todos os parasitos, é calculada a aptidão de cada indivíduo i e j 
(EQUAÇÕES 1 e 2). O valor da aptidão reflete na participação do indivíduo na 
formação da geração seguinte, conforme: 
 


















Sendo      (   
 ) a probabilidade de um parasito (hospedeiro) da nova geração 
receber como herança o fenótipo A (R) do indivíduo i (j) da espécie n (m),     (   
 ) 
a aptidão do indivíduo parental e ∑    (∑   ) o somatório dos valores adaptativos 
de todos os indivíduos da espécie parental.  
Por simplicidade, a reprodução é assexuada e a prole assume o mesmo 
fenótipo do indivíduo parental com uma variação   , cujo valor é um número 




 (    
 
  √  
  
   
 





Sendo  (    a probabilidade de ocorrer uma variação de magnitude   ,    o desvio 
padrão e        .  
Nas simulações, a fim de se evitar os efeitos de variação da densidade 
populacional e simplificar o modelo, as populações de parasitos (Nip) e hospedeiros 
(Nih) são constantes, bem como a quantidade de espécies de parasitos (Nep) e 
hospedeiros (Neh).  Cada nova geração substitui completamente a geração anterior, 
não havendo sobreposição de gerações. Na primeira geração, os fenótipos impostos 
antes de qualquer interação foram definidos aleatoriamente, seguindo uma 
distribuição uniforme dentro do intervalo {-0.2, 0.2}. 
 
2.2 DINÂMICAS COEVOLUTIVAS ENTRE PARES 
 
Três casos foram simulados na coevolução entre pares: uma espécie 
parasita e uma hospedeira (Nep = Neh = 1), uma parasita e duas hospedeiras (Nep = 
1 e Neh = 2), e duas parasitas e uma hospedeira (Nep = 2 e Neh = 1). Embora 
interações entre três espécies possam ser consideradas como formadoras de redes 
(NUISMER; THOMPSON, 2006), devido à metodologia adotada aqui as 
chamaremos de coevolução entre pares. Para os três casos, foram simuladas 
diferentes combinações de intensidades da força de seleção pela interação (α e β), 
todas repetidas com as estratégias sem escolha (equivalente a       ) e com 
escolha de indivíduo hospedeiro pelos parasitos (      ; TABELA 2).  
Tabela 2. Combinações de intensidades da força de seleção pela interação (α e β) utilizadas nas 
simulações de coevolução entre pares nos cenários sem escolha (     = 1) e com escolha de 
hospedeiro pelo parasito (     = 3). 
 Combinações investigadas 
Valores de α Valores de β      
0, 0.1, 0.2, 0.3, 0.4, 0.5, 
0.6, 0.7, 0.8, 0.9, 1.0 
0, 0.1, 0.2, 0.3, 0.4, 0.5, 
0.6, 0.7, 0.8, 0.9 
1.0, 2.0, 3.0, 4.0, 5.0, 
6.0, 7.0, 8.0, 9.0, 10.0 
1, 3 
1.0, 2.0, 3.0, 4.0, 5.0, 
6.0, 7.0, 8.0, 9.0, 10.0 
0, 0.1, 0.2, 0.3, 0.4, 0.5, 
0.6, 0.7, 0.8, 0.9 
1.0, 2.0, 3.0, 4.0, 5.0, 




Em todas as simulações, o número de indivíduos de cada nível trófico foi 
mantido constante, com 1.000 parasitos e 1.000 hospedeiros. Nos casos em que 
havia duas espécies em um nível trófico, cada uma contou com 500 indivíduos (ou 
seja, para Nep = Neh = 1, Nip = Nih = 1.000; para Nep = 1 e Neh = 2, Nip = 1.000 e Nih1 
= Nih2 = 500; e para Nep = 2 e Neh = 1, Nip1 = Nip2 = 500 e Nih = 1.000). Os valores 
      =       = 0,     =      = 1.0 e    = 0.02 permaneceram invariáveis. Cada 
simulação constou de 5.000 ciclos (representando 5.000 gerações das espécies 
interagentes), tendo como dados de saída para cada ciclo os valores fenotípicos de 
todos os indivíduos de cada espécie (  
  e   
 
).  
A dinâmica coevolutiva entre pares foi verificada pelo padrão da distribuição 
dos fenótipos (  
  e   
 
) ao longo das gerações. Esses padrões foram determinados 
qualitativamente (identificação visual) como: Centralizado, Indefinido, Assimétrico, 
Oscilatório e Disruptivo (FIGURAS 1 e 2). Para os cenários com uma espécie 
parasita e uma hospedeira (Nep = Neh = 1), e duas parasitas e uma hospedeira 
(Nep=2, Neh =1), a caracterização do padrão levou em conta a distribuição fenotípica 
de hospedeiros e parasitos (FIGURA 1). Para os cenários com duas espécies 
hospedeiras e uma parasita (Nep=1,Neh =2), apenas a distribuição dos fenótipos dos 




A)  B)   





   




C)  D)   





   
   
 
 
     Geração      Geração  
FIGURA 1 – Exemplos dos padrões quando Nep = Neh = 1: A) Centralizado, B) Indefinido, C) Assimétrico, e D) Oscilatório. Os padrões do 
cenário Nep = 2, Neh = 1 são similares, apenas apresentando uma espécie a mais de hospedeiro.   : distribuição fenotípica dos 






A)  B)   















 Geração  Geração  
FIGURA 2 – Exemplos dos padrões quando Nep = 1, Neh = 2: A) Disruptivo, B) Assimétrico.   e   : distribuições fenotípicas das espécies 1 e 2 de 
hospedeiros, respectivamente.   : distribuição fenotípica dos parasitos. As cores representam o número de indivíduos com o mesmo valor fenotípico. 
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2.3 PADRÕES FENOTÍPICOS E ESTRUTURA DAS REDES EM COMUNIDADES 
 
Os resultados da distribuição fenotípica das simulações da coevolução entre 
pares basearam as combinações de valores de intensidades de força de seleção 
pela interação (α e β) usadas nas simulações com várias espécies. Novamente, 
mantendo-se α  invariável, fez-se uma varredura de valores de β (e vice-versa), mas 
mais cenários de      foram investigados (TABELA 3). Para a construção dos 
padrões fenotípicos da coevolução em comunidades foram considerados os valores 





Cada combinação investigada (TABELA 3) constou de 3.000 ciclos, tendo 
como dados de saída para cada ciclo: a distribuição dos valores fenotípicos por 
espécie (  
  e   
 
), o valor médio do fenótipo das espécies (      para parasitos, 
      para hospedeiros) e uma matriz quantitativa das interações. Em todas as 
simulações foram mantidos Nep = Neh = 50 e Nip = Nih = 100, totalizando 5.000 
indivíduos parasitos e o mesmo número de hospedeiros. A fim de se verificar a 
sensibilidade do modelo a eventos aleatórios, foram realizadas duas simulações 
para cada combinação de α, β e      (TABELA 3). Os valores      =      = 0, 
   =      = 1.0,    = 0.02 permaneceram invariáveis.  
Com os dados gerados pelas simulações com alta riqueza de espécies, 
foram calculadas as seguintes propriedades das redes: aninhamento (NODF), 
modularidade (QB), conectância (C) e índice de especialização (  
 ). Essas medidas 
foram repetidas para todos os ciclos, possibilitando o acompanhamento das 
mudanças na arquitetura das redes ao longo de um período equivalente a 3.000 
Tabela 3. Combinações de intensidades de força de seleção pela interação (α e β) e número de 




α β      
α 0.2 e 1.0 - 
0, 0.5, 1.0, 1.5, 2.0, 2.5, 
3.0, 3.5, 4.0, 4.5, 5.0 
1, 3, 10, 30 
β 0.2 e 1.0 
0, 0.5, 1.0, 1.5, 2.0, 2.5, 
3.0, 3.5, 4.0, 4.5, 5.0 
- 1, 3, 10, 30 
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gerações. Para o cálculo da conectância (C), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes, a matriz de interações foi transformada em matriz binária (ou seja, a 
ocorrência da interação foi levada em conta, mas não a sua frequência). 
Aninhamento (NODF), conectância (C) e índice de especialização (  
 ) foram 
calculados com o programa R 3.1.1 (RCORE TEAM, 2013). Para o cálculo da 
conectância (C), cujo valor pode variar entre 0 e 1, foi quantificada a razão entre o 
número de ocorrências de interações entre espécies pelo número máximo de 
possíveis interações (50 x 50). Os cálculos do índice de especialização (  
 ) e do 
aninhamento (NODF) foram feitos com o uso do pacote bipartite (DORMANN; 
GRUBER; FRÜND, 2008), utilizando a função H2fun (DORMANN et al., 2009) e 
nested (método NODF2), respectivamente. O valor de   
  pode variar de 0 a 1, 
desde a extrema generalização à extrema especialização, respectivamente. Por sua 
vez, o valor de NODF pode variar entre 0 e 100, sendo que NODF = 100 indica uma 
matriz perfeitamente aninhada.  
A modularidade foi verificada através da métrica QB (BARBER, 2007), 
calculada com a utilização do programa MODULAR (MARQUITTI et al., 2014). QB 
verifica o quanto as interações da rede ocorrem com mais frequência dentro de um 
módulo que entre dois módulos, comparando-a com uma rede aleatória que possua 
o mesmo número de interações (BARBER, 2007; NEWMAN; GIRVAN, 2004). Seu 
valor varia entre 0 (quando não há diferença em relação à distribuição aleatória) e 1.  
Para se avaliar o impacto das intensidades de força de seleção pela 
interação (α e β) e da possibilidade de escolha de hospedeiro (    ) na arquitetura 
das redes, foi construído um modelo nulo no qual a quantidade de indivíduos de 
cada espécie e a quantidade de espécies foram mantidas iguais às do modelo 
principal (Nip = Nih = 100 e Nep = Neh = 50), mas com ataques aleatórios e sem 
pressão evolutiva imposta sobre os fenótipos. Observe-se que a quantidade de 
interações entre indivíduos (igual ao número total de indivíduos parasitos) e a 
dimensão das matrizes binárias (50 x 50) no modelo nulo são iguais às do modelo 
principal. Foram geradas 1.000 redes de interações pelo modelo nulo e o intervalo 
de confiança correspondente a 90% dos resultados de aninhamento (NODF), 
modularidade (QB), conectância (C) e índice de especialização (  
 ) destas redes foi 







3.1 PADRÕES FENOTÍPICOS DA COEVOLUÇÃO ENTRE PARES 
 
Com uma espécie em cada nível trófico (Nep = Neh = 1) e sem possibilidade 
de escolha de hospedeiro pelo parasito (      ), as distribuições dos valores 
fenotípicos de ataque e resistência mantiveram-se no padrão Centralizado (FIGURA 
1A) em quase todas as combinações de α e β (TABELA 4). Esse padrão é típico de 
situações nas quais a pressão seletiva devida à interação não é suficiente para 
sobrepor-se à seleção externa, por isso, os fenótipos mantêm-se no ótimo externo 
sem variações. Nas combinações nas quais as intensidades de força de seleção 
pela interação (α e β) superavam a intensidade de força de seleção externa (   = 
    = 1.0), as distribuições de fenótipos assumiram formas complexas, não sendo 
interpretadas como padrões estáveis (FIGURA 1B). 
Ainda com Nep = Neh = 1, mas no cenário com escolha pelo parasito 
(      ), dois padrões foram verificados: Assimétrico (FIGURA 1C) e Oscilatório 
(FIGURA 1D) – além de distribuições que não apresentaram padrões definidos 
(FIGURA 1B). Essas formas indefinidas foram encontradas nas regiões de transição 
entre o padrão Oscilatório e o Assimétrico, com o aumento das pressões de seleção. 
O padrão Assimétrico foi o caso mais comum (TABELA 5), com a ocorrência do 
Oscilatório restrita a combinações de baixos valores de β e altos valores de α, em 




TABELA 4 – Ocorrência dos padrões de distribuição de fenótipos dos hospedeiros para Nep = Neh = 
1;      . Branco: Centralizado. Cinza: Indefinido. 
β → 
0 0.1 0.2 0.3 0.4 0.5 0.6 0.7 0.8 0.9 1.0 2.0 3.0 4.0 5.0 6.0 7.0 8.0 9.0 10 
α↓ 
0                     
0.1                     
0.2                     
0.3                     
0.4                     
0.5                     
0.6                     
0.7                     
0.8                     
0.9                     
1.0                     
2.0                     
3.0                     
4.0                     
5.0                     
6.0                     
7.0                     
8.0                     
9.0                     
10                     
 
TABELA 5 - Ocorrência dos padrões de distribuição de fenótipos dos hospedeiros para Nep = Neh = 
1;      . Branco: Centralizado. Cinza: Indefinido. Ponto: Assimétrico. X: Oscilatório. 
β → 
0 0.1 0.2 0.3 0.4 0.5 0.6 0.7 0.8 0.9 1.0 2.0 3.0 4.0 5.0 6.0 7.0 8.0 9.0 10 
α↓ 
0  • • • • • • • • • • • • • • • • • • • 
0.1  • • • • • • • • • • • • • • • • • • • 
0.2  • • • • • • • • • • • • • • • • • • • 
0.3   • • • • • • • • • • • • • • • • • • 
0.4   • • • • • • • • • • • • • • • • • • 
0.5   • • • • • • • • • • • • • • • • • • 
0.6   • • • • • • • • • • • • • • • • • • 
0.7   • • • • • • • • • • • • • • • • • • 
0.8   • • • • • • • • • • • • • • • • • • 
0.9   • • • • • • • • • • • • • • • • • • 
1.0  x • • • • • • • • • • • • • • • • • • 
2.0  x  • • • • • • • • • • • • • • • • • 
3.0  x x  • • • • • • • • • • • • • • • • 
4.0  x x  • • • • • • • • • • • • • • • • 
5.0  x x x   • • • • • • • • • • • • • • 
6.0   x x x    • • • • • • • • • • • • 
7.0   x x x x x   • • • • • • • • • • • 
8.0   x x x x X     • • • • • • • • • 
9.0   x x x x       • • • • • • • • 




Com uma espécie de parasito e duas de hospedeiros, sem comportamento 
de escolha (Nep = 1, Neh = 2;      ), em baixos valores de intensidade de força de 
seleção pela interação para os parasitos (em comparação com    ), o padrão das 
distribuições fenotípicas manteve-se Centralizado, independente do valor de β 
(TABELA 6). A partir de α = 3.0, o padrão Disruptivo (FIGURA 2A) foi o mais comum, 
mas para baixos valores de β, o padrão Centralizado ainda foi encontrado, e para 
altos valores de β, formas indefinidas foram frequentes (TABELA 6).  
No cenário com escolha (Nep = 1, Neh = 2;       ), altos valores de α 
tenderam a levar a formas indefinidas da distribuição de fenótipos. Para menores 
valores de α, os padrões Disruptivo (FIGURA 2A) e Assimétrico (FIGURA 2B) foram 
encontrados. Porém, não foi possível delimitar áreas no espaço de parâmetros α e β 
(TABELA 7), demonstrando que nesse cenário o modelo é muito sensível a eventos 
aleatórios. 
 
 TABELA 6 - Ocorrência dos padrões de distribuição de fenótipos do hospedeiro para Nep = 1; Neh = 
2;      . Branco: Centralizado. Cinza: Indefinido. Círculo: Disruptivo.  
β → 
0 0.1 0.2 0.3 0.4 0.5 0.6 0.7 0.8 0.9 1.0 2.0 3.0 4.0 5.0 6.0 7.0 8.0 9.0 10 
α↓ 
0                     
0.1                     
0.2                     
0.3                     
0.4                     
0.5                     
0.6                     
0.7                     
0.8                     
0.9                     
1.0                     
2.0                     
3.0       ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝     
4.0       ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝    
5.0      ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝   
6.0     ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝  
7.0    ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝  
8.0    ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝  
9.0   ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝      







TABELA 7 - Ocorrência dos padrões de distribuição de fenótipos dos hospedeiros para Nep = 1; Neh 
= 2;       . Branco: Centralizado. Círculo: Disruptivo. Ponto: Assimétrico. Cinza escuro: 
Indefinido.  
β → 
0 0.1 0.2 0.3 0.4 0.5 0.6 0.7 0.8 0.9 1.0 2.0 3.0 4.0 5.0 6.0 7.0 8.0 9.0 10 
α↓ 
0  ⃝ • • • • • • • • • • • • ⃝ • • • • • 
0.1  ⃝ • • • • • • • • • • • • ⃝ • • • • • 
0.2  ⃝ ⃝ • • • • • • • ⃝ • • • ⃝ • • • • • 
0.3  ⃝ ⃝ • • • • • • • • • • • ⃝ • • • • • 
0.4  ⃝ ⃝ • • ⃝ • ⃝ ⃝ • • • ⃝ • ⃝ • • • • • 
0.5  ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ • • • ⃝ • ⃝ • ⃝ • • • • • 
0.6  ⃝ ⃝ ⃝ • • • • • • • • • • ⃝ • • • • • 
0.7  ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ • ⃝ ⃝ ⃝ • • • • ⃝ • • • •  
0.8  ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ • • • ⃝ ⃝ • • • • ⃝ • • • •  
0.9  ⃝ ⃝ • • • ⃝ ⃝ ⃝ • • ⃝ • • • • • •  • 
1.0  ⃝ ⃝ • • ⃝ ⃝ • • • ⃝ • • • • •  •  • 
2.0  ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ • • • ⃝ • • • • • • • 
3.0  ⃝ ⃝ ⃝ ⃝ •  • • • • •   • • • • • • 
4.0  ⃝ ⃝     • • • • •      • • • 
5.0  ⃝         • •      • •  
6.0            •         
7.0                     
8.0                     
9.0                     
10                     
 
 
Com duas espécies parasitas e uma hospedeira (Nep = 2, Neh = 1), os 
resultados foram muito semelhantes aos encontrados com uma espécie em cada 
nível trófico (Nep = Neh = 1), o que é demonstrado comparando-se as TABELAS 4 e 
8 e TABELAS 5 e 9. Novamente, sem escolha (      ), as distribuições dos 
fenótipos mantiveram-se centralizadas ou indefinidas (TABELA 8). Com escolha 






TABELA 8 - Ocorrência dos padrões de distribuição de fenótipos dos hospedeiros para Nep = 2; Neh 
= 1;      . Branco: Centralizado. Cinza: Indefinido. 
β → 
0 0.1 0.2 0.3 0.4 0.5 0.6 0.7 0.8 0.9 1.0 2.0 3.0 4.0 5.0 6.0 7.0 8.0 9.0 10 
α↓ 
0                     
0.1                     
0.2                     
0.3                     
0.4                     
0.5                     
0.6                     
0.7                     
0.8                     
0.9                     
1.0                     
2.0                     
3.0                     
4.0                     
5.0                     
6.0                     
7.0                     
8.0                     
9.0                     
10                     
 
TABELA 9 - Ocorrência dos padrões de distribuição de fenótipos dos hospedeiros para Nep = 2; Neh 
= 1;      . Branco: Centralizado. Cinza: Indefinido. Ponto: Assimétrico. X: Oscilatório. 
β → 
0 0.1 0.2 0.3 0.4 0.5 0.6 0.7 0.8 0.9 1.0 2.0 3.0 4.0 5.0 6.0 7.0 8.0 9.0 10 
α↓ 
0   • • • • • • • • • • • • • • • • • • 
0.1   • • • • • • • • • • • • • • • • • • 
0.2   • • • • • • • • • • • • • • • • • • 
0.3   • • • • • • • • • • • • • • • • • • 
0.4   • • • • • • • • • • • • • • • • • • 
0.5   • • • • • • • • • • • • • • • • • • 
0.6   • • • • • • • • • • • • • • • • • • 
0.7   • • • • • • • • • • • • • • • • • • 
0.8   • • • • • • • • • • • • • • • • • • 
0.9   • • • • • • • • • • • • • • • • • • 
1.0  X • • • • • • • • • • • • • • • • • • 
2.0  X x • • • • • • • • • • • • • • • • • 
3.0  X x  • • • • • • • • • • • • • • • • 
4.0  X x X   • • • • • • • • • • • • • • 
5.0  X x X x x  • • • • • • • • • • • • • 
6.0  X x X x x   • • • • • • • • • • • • 
7.0  X x X x x x   • • • • • • • • • • • 
8.0   x X x x x x    • • • • • • • • • 
9.0   x X x x x x    • • • • • • • • • 
10   x x x x x x x   • • • • • • • • • 
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3.2 PADRÕES FENOTÍPICOS E CARACTERÍSTICAS DAS REDES NA 
COEVOLUÇÃO EM COMUNIDADES 
 
No cenário sem escolha pelos parasitos (      ), os valores fenotípicos 
médios dos hospedeiros (     ) e parasitos (     ) mantiveram-se centralizados 
ou apresentaram o padrão Disruptivo (FIGURA 3). Mesmo com esses diferentes 
padrões de distribuição fenotípica, em todas as combinações de α e β as 
propriedades das redes obtidas (NODF, QB, H2
’ e C) se encontraram dentro do 
intervalo de confiança obtido pelo modelo nulo, com ataques aleatórios e sem 
pressão evolutiva imposta sobre os fenótipos, como se vê um exemplo na FIGURA 
4. Os resultados completos das distribuições fenotípicas e propriedades das redes 
podem ser consultados nos APÊNDICES. 
Com Nata = 3, o padrão típico da distribuição de valores fenotípicos médios 
na comunidade foi o disruptivo, com linhagens3 isoladas por todas as gerações 
(FIGURA 5A) ou com as espécies pertencentes a uma linhagem eventualmente 
deslocando-se para a outra (FIGURA 5B). Nesse cenário, houve o aparecimento de 
um novo padrão, com três linhagens (FIGURA 5C). O aninhamento (NODF) e a 
conectância (C) tenderam a valores menores do que os previstos pelo modelo nulo, 
enquanto a modularidade (QB) e a especialização (H2
') a valores maiores, mas a 
variação destes valores não acompanhou o aumento das intensidades das forças de 
seleção pela interação (FIGURA 6). 
Quando o modelo permitiu que os parasitos definissem o hospedeiro mais 
adequado dentre 10 sorteados (Nata = 10), a distribuição dos valores fenotípicos 
médios variou entre o padrão Disruptivo, o padrão Assimétrico e formas indefinidas 
(FIGURA 7). Novamente, NODF e C tenderam a valores menores do que os 
previstos pelo modelo nulo, e QB e H2
' a valores maiores, mas esse resultado não 
pôde ser diretamente relacionado ao aumento de α e β (FIGURA 8). Em algumas 
combinações de α e β os valores das propriedades das redes (NODF, QB, H2
’ e C) 
se encontraram dentro do intervalo de confiança obtido pelo modelo nulo (FIGURA 
8). 
                                                          
3
 Chamamos de linhagem ao agrupamento de diversas espécies em torno de um mesmo valor fenotípico 
médio, verificado visualmente nos casos de padrão Disruptivo. 
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Para Nata = 30, o padrão Assimétrico foi o mais comum, tendo ocorrido 
também o padrão Disruptivo e formas intermediárias (FIGURA 9). As propriedades 
de rede, em alguns casos, apresentaram a tendência de menores aninhamento 
(NODF) e conectância (C) e maiores modularidade (QB) e índice de especialização 
(H2') que os valores obtidos pelo modelo nulo, porém, resultados explicáveis pelo 




 Nata = 1 


























      Geração    Geração 
FIGURA 3 – Exemplos de padrões de distribuições dos fenótipos médios de resistência (Rmed,m) e ataque 
(Amed,n) das 100 espécies (50 de hospedeiros e 50 de parasitos) no cenário sem escolha (Nata = 1), ao 
longo de 3.000 gerações. Nas ordenadas, os valores fenotípicos médios. Cada linha colorida representa 
o fenótipo médio de uma espécie. A) Padrão Centralizado (α = 0.5, β = 1.0).  B) Padrão Disruptivo (α = 
5.0, β = 1.0). α (β): intensidade da força de seleção pela interação sobre os parasitos (hospedeiros). A 
escala foi escolhida para facilitar a comparação com as FIGURAS 5, 7 e 9. Para os resultados de todas 









































































 Geração  Geração 
FIGURA 4 – Exemplos dos valores de conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento 
(NODF) e modularidade (QB) das redes ao longo de 3.000 gerações no cenário sem escolha pelos 
parasitos (Nata = 1). α = 0.2, β = 0.5 (vermelho), 1.0 (azul escuro), 3.0 (azul claro) e 5.0 (rosa). As 
linhas tracejadas delimitam os valores do modelo nulo num intervalo de confiança de 90%. A 
escala foi escolhida para facilitar a visualização do espaço nulo. Para os resultados de todas as 





 Nata = 3 









































 Geração  Geração 
FIGURA 5 – Exemplos de padrões de distribuições dos fenótipos médios de resistência (Rmed,m) e ataque 
(Amed,n) das 100 espécies (50 de hospedeiros e 50 de parasitos) no cenário com escolha (Nata = 3), ao 
longo de 3.000 gerações. Nas ordenadas, valores fenotípicos médios. Cada linha colorida representa 
uma espécie. A) Disruptivo sem troca de linhagem (α = 0.5, β = 0.2). B) Disruptivo com troca de linhagem 
(α = 1.0, β = 0.5). C) Disruptivo com linhagem centralizada (α = 3.0, β = 1.0). α (β): intensidade da força de 
seleção pela interação sobre os parasitos (hospedeiros). Escala definida para facilitar a comparação com 
as FIGURAS 3, 7 e 9. Para os resultados de todas as combinações de  α e β, verificar o APÊNDICE 1. 
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 α  α 
FIGURA 6 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes no cenário com escolha pelos parasitos (Nata = 3). Intensidade da força de seleção 
pela interação sobre os hospedeiros invariável (β = 1.0). Nos eixos das abscissas, os valores da 
intensidade da força de seleção pela interação sobre os parasitos (α). As caixas representam 50% 
dos resultados para as últimas 2.000 gerações; as extremidades, 90%; as linhas horizontais, a 
média. As linhas tracejadas delimitam os valores do modelo nulo com intervalo de confiança de 
90%. As primeiras 1000 gerações foram desconsideradas para evitar estados transitórios. A escala 
foi escolhida para facilitar a comparação com as FIGURAS 8 e 10. Para os resultados de todas as 







 Nata = 10 













    













    













 Geração  Geração 
FIGURA 7 – Exemplos de distribuições dos fenótipos médios de resistência (Rmed,m) e ataque (Amed,n) das 
100 espécies (50 de hospedeiros e 50 de parasitos) no cenário Nata = 10, ao longo de 3.000 gerações. A) 
Disruptivo (α = 0.2, β = 0.5). B) Assimétrico (α = 0.5, β = 1.0). C) Indefinido (α = 3.0, β = 0.2). Nas 
ordenadas, valores fenotípicos médios. Cada linha colorida representa uma espécie. α (β): intensidade 
da força de seleção pela interação sobre os parasitos (hospedeiros). A escala foi escolhida para facilitar a 









































































 α  α 
FIGURA 8 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes no cenário com escolha pelos parasitos (Nata = 10). Intensidade da força de seleção 
pela interação sobre os hospedeiros invariável (β = 1.0). Nos eixos das abscissas, os valores da 
intensidade da força de seleção pela interação sobre os parasitos (α). As caixas representam 50% 
dos resultados para as últimas 2.000 gerações; as extremidades, 90%; as linhas horizontais, a 
média. As linhas tracejadas delimitam os valores do modelo nulo com intervalo de confiança de 
90%. As primeiras 1000 gerações foram desconsideradas para evitar estados transitórios. A escala 
foi escolhida para facilitar a comparação com as FIGURAS 6 e 10. Para os resultados de todas as 









 Nata = 30 







































 Geração  Geração 
FIGURA 9 – Exemplos de distribuições dos fenótipos médios de resistência (Rmed,m) e ataque (Amed,n) das 
100 espécies (50 de hospedeiros e 50 de parasitos) no cenário com escolha (Nata = 30), ao longo de 3.000 
gerações. Cada linha colorida representa uma espécie. A) Disruptivo (α = 0.2, β = 0.5). B) Assimétrico (α = 
0.5, β = 1.0). C) Indefinido (α = 3.0, β = 0.2). Nas ordenadas, valores fenotípicos médios. α (β): intensidade 
da força de seleção pela interação sobre os parasitos (hospedeiros). A escala foi escolhida para facilitar a 
comparação com as FIGURAS 3, 5 e 7.  Para todas as combinações de  α e β, verificar o APÊNDICE 1. 
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 α  α 
FIGURA 10 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes no cenário com escolha pelos parasitos (Nata = 30). Intensidade da força de seleção 
pela interação sobre os hospedeiros invariável (β = 1.0). Nos eixos das abscissas, os valores da 
intensidade da força de seleção pela interação sobre os parasitos (α). As caixas representam 50% 
dos resultados para as últimas 2.000 gerações; as extremidades, 90%; as linhas horizontais, a 
média. As linhas tracejadas delimitam os valores do modelo nulo com intervalo de confiança de 
90%. As primeiras 1000 gerações foram desconsideradas para evitar estados transitórios. A escala 
foi escolhida para facilitar a comparação com as FIGURAS 6 e 8. Para os resultados de todas as 









4.1 MODELAGEM MATEMÁTICA 
 
A construção de um modelo matemático passa, necessariamente, pela 
simplificação de algumas características do sistema modelado. Em nosso modelo, 
isso ocorre ao ignorarmos os mecanismos genéticos por trás da coevolução e 
relacionarmos diretamente fenótipo e aptidão. Isso é justificado pela falta de 
conhecimento desses mecanismos e pela complexidade de incorporá-los, se 
conhecidos (ABRAMS, 2001). Em outra simplificação, a manutenção de populações 
constantes e iguais impede a emergência de dinâmicas dependentes de densidade, 
extinções e competição entre as espécies. Por outro lado, permite a interpretação 
dos resultados sem efeitos devidos às abundâncias. Herança assexuada e 
equivalência entre gerações de parasitos e hospedeiros também simplificam o 
modelo e facilitam a análise dos efeitos das variáveis focadas: sensibilidade à força 
de seleção pela interação e comportamento de escolha pelo parasito.  
Os parâmetros de sensibilidade ao ajuste fenotípico da interação (α e β) e ao 
fenótipo ótimo externo (    e    ) podem ser compreendidos como análogos a 
medidas empíricas de força de seleção (LANDE; ARNOLD, 1983; ARNOLD; WADE, 
1984), embora não seja escopo deste trabalho a aplicação do modelo em estudos 
empíricos. Implicitamente, nosso modelo incorpora a competição intraespecífica e 
considera o espaço homogêneo. A primeira se faz pela descendência proporcional 
ao valor adaptativo de cada indivíduo; o segundo, pela igual probabilidade que um 
indivíduo de um nível trófico tem de interagir com qualquer indivíduo do outro nível 
(desconsiderando a escolha pelo ajuste fenotípico). Sabe-se que a falta de 
heterogeneidade espacial altera os resultados possíveis tanto sob o ponto de vista 
matemático (DURRET; LEVIN, 1994) como biológico (THOMPSON, 2005). Porém, 
como todas as simplificações assinaladas, a homogeneidade espacial é justificada 
pela estratégia de se construir um modelo a partir de suas variações mais simples. É 
exatamente a eventual discrepância entre resultados de modelos e o conhecimento 
empírico que indica como a complexidade natural deve ser incorporada à 





4.2 DINÂMICAS COEVOLUTIVAS ENTRE PARES: SURGIMENTO DO PADRÃO 
ASSIMÉTRICO 
 
As simulações entre pares demonstraram que o comportamento de escolha 
pode alterar os padrões fenotípicos e, portanto, modificar a dinâmica coevolutiva 
entre as espécies. Nos cenários com uma espécie de hospedeiros (Nep = Neh = 1; 
Nep = 2, Neh = 1), a possibilidade de escolha pelo parasito levou aos padrões 
Oscilatório e Assimétrico, não verificados no cenário sem escolha (TABELAS 4, 5, 8 
e 9). O surgimento do padrão Oscilatório já foi descrito como dependente de um 
nível intermediário de eficiência de ataque pelos parasitos e da relação entre as 
intensidades de força de seleção pela interação sobre parasitos e hospedeiros 
(DIECKMANN; MARROW; LAW, 1995). Em nosso modelo, essas condições foram 
observadas no cenário com escolha (Nata = 3), em diferentes combinações de α e β.  
O padrão Assimétrico foi sempre visto na estratégia com escolha e nunca na 
estratégia sem escolha. Este resultado levou à pergunta: por que o padrão 
Assimétrico está presente apenas nos casos em que o parasito escolhe o 
hospedeiro? Para respondê-la, uma busca mais detalhada em que consideramos 
variações deste modelo e um tratamento analítico foram feitos, em um trabalho que 
está em fase de redação (ARAÚJO, 2015). 
O padrão Assimétrico não era esperado e reflete um novo mecanismo 
gerador de evolução direcionada, cuja dinâmica requer a incorporação do 
comportamento de escolha atuando em conjunto com a coevolução (ARAÚJO et al., 
2015). Embora a dinâmica coevolutiva de antagonismo atenuado leve a um padrão 
semelhante, o seu mecanismo depende da existência de uma seleção unidirecional 
e condições complexas (THOMPSON, 2005). Aqui, a assimetria na distribuição dos 
fenótipos surge em um modelo simples com seleção não direcional.  
É o efeito conjunto das intensidades de forças de seleção (α, β,     e    ) e 
do comportamento de escolha pelos parasitos (    ) que determina o surgimento 
dos padrões Oscilatório ou Assimétrico nos cenários com uma espécie de 
hospedeiros (Nep = Neh = 1; Nep = 2, Neh = 1). O mecanismo que leva a esses 
padrões é ilustrado na FIGURA 11. Se a população de hospedeiros assume um 
valor fenotípico estável que evita o ajuste máximo com os parasitos, mas é distante 
do fenótipo externo ótimo, hospedeiros que apresentem mutações que os 
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aproximem do fenótipo externo ótimo só deixarão descendentes se não forem 
atacados pelos parasitos, ou em certas combinações de α e β, caso atacados 
(FIGURA 11). Se os mutantes conseguirem deixar descendentes, surge o padrão 
Oscilatório, caso contrário, surge o padrão Assimétrico (FIGURA 11).  
 
 
FIGURA 11 – Mecanismo de formação do padrão Assimétrico. Estando a população de 
hospedeiros estabilizada em determinado fenótipo (A), a possibilidade de evolução para um novo 
fenótipo estável (C) requer a passagem pelo fenótipo de ajuste máximo com os parasitos (B). 
Quando os parasitos possuem a estratégia de ataques com escolha (linha vermelha), a passagem 
por B implica em probabilidade mínima de deixar descendentes, uma vez que os hospedeiros com 
ajuste máximo invariavelmente serão atacados. Quando os ataques são aleatórios (linha azul), a 
passagem é possível, pois nem todos os hospedeiros com ajuste máximo são atacados. Havendo 
escolha, maiores valores de β diminuem a probabilidade de deixar descendentes em B (aumentam 
a distância entre A e B no eixo das ordenadas), dificultando a passagem dos hospedeiros; e 
maiores valores de α diminuem a diferença entre os valores fenotípicos em A e B (diminuem a 
distância entre A e B no eixo das abscissas), facilitando a passagem dos hospedeiros. 
 
Também no cenário com duas espécies de hospedeiros (Nep = 1, Neh = 2), a 
escolha alterou os padrões fenotípicos. Nesse caso, o modelo tornou-se sensível a 
eventos aleatórios e os resultados demonstraram que o padrão Assimétrico pode 
surgir também em dinâmicas coevolutivas disruptivas. Entretanto, o que chamamos 
de padrão Disruptivo é o aparecimento de distintas linhagens fenotípicas em 
diferentes populações, embora este padrão seja comumente usado para descrever o 
surgimento de linhagens em uma mesma população (BROWN; VINCENT, 1992). 
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4.3 CARACTERÍSTICAS DAS REDES NA COEVOLUÇÃO EM COMUNIDADES 
 
4.3.1 A COEVOLUÇÃO NÃO É CONDIÇÃO SUFICIENTE PARA ALTERAR A 
ARQUITETURA DAS REDES ANTAGONISTAS 
 
A existência de processos coevolutivos não foi suficiente para influenciar a 
arquitetura das redes (FIGURA 4). No cenário onde há coevolução, mas não há 
possibilidade de escolha (Nata = 1), as propriedades das redes foram suficientemente 
explicadas pelo modelo nulo (sem coevolução), não importando a intensidade das 
forças de seleção pela interação (α  e β). Em nosso modelo de interações 
antagonistas, a alteração das propriedades das redes devida à coevolução depende 
da possibilidade de escolha por parte dos parasitos, mesmo em casos em que as 
forças de seleção geram linhagens distintas entre os hospedeiros (FIGURA 3B). Isso 
é diferente do observado em modelo de redes mutualistas, no qual a coevolução 
pode alterar os valores de aninhamento e conectância, bem como os padrões de 
distribuição dos caracteres interagentes (NUISMER; JORDANO; BASCOMPTE, 
2013). 
Mesmo quando a busca ativa pelos parasitos esteve presente (Nata = 10 e 
Nata = 30), surgiram redes cujas propriedades são explicadas pelo modelo nulo em 
diversas combinações de α e β (FIGURAS 8 e 10). Embora não fosse esperado, 
esse resultado deve ser interpretado à luz das simplificações assumidas no modelo. 
Particularmente, ao fato de as interações serem impostas a todos os parasitos, 
mesmo com baixo ajuste fenotípico e alta pressão de seleção. Como as métricas 
das redes são calculadas com dados das interações (presença ou ausência, para C, 
NODF e QB; e frequências, para H2
’) e não dos valores adaptativos, todas as 





4.3.2 INTERAÇÕES SUJEITAS A ALTAS FORÇAS DE SELEÇÃO COEVOLUTIVA 
PODEM GERAR REDES APARENTEMENTE ALEATÓRIAS 
 
Fortes pressões coevolutivas podem estar presentes em redes 
aparentemente aleatórias (FIGURAS 4, 8 e 10). Esse resultado é ainda mais 
marcante quando ao parasito não é permitido selecionar seu hospedeiro (FIGURA 
4). A ausência da capacidade de busca ativa pelos parasitos impediu a emergência 
de características topológicas típicas de coevolução antagonista.  
Nos casos em que a coevolução alterou a estrutura das redes, isso não se 
deu em acordo com o aumento da força de seleção. Quando o comportamento de 
escolha foi incorporado (Nata = 3, 10 e 30), as redes apresentaram as tendências 
esperadas para redes antagonistas: maiores modularidade e especialização, e 
menores aninhamento e conectância (GUIMARÃES et al., 2006; LEWINSOHN et al., 
2006), em relação ao modelo nulo. Porém, as variações não foram diretamente 










Apesar das simplificações assumidas na construção do modelo, ele revelou 
que o comportamento de busca ativa pelos parasitos pode alterar as propriedades 
das redes e os padrões de distribuição de fenótipos das espécies interagentes. Os 
resultados da coevolução mostraram-se dependentes desse comportamento. 
Foram alcançados três resultados principais, que podem gerar novas 
investigações futuras: 1) a emergência do padrão assimétrico de distribuição de 
fenótipos, cujo mecanismo gerador ainda não havia sido apontado; 2) a verificação 
de que redes antagonistas com arquitetura explicável por interações aleatórias 
podem ser formadas por interações com alta pressão de seleção coevolutiva; e 3) a 
demonstração de que as características típicas de redes antagonistas (alta 
modularidade e especialização, baixo aninhamento e conectância) não são 
diretamente proporcionais ao aumento da força de seleção pela interação. Os 
resultados conduzem à sugestão de que futuros trabalhos aprofundem a 
investigação sobre o papel do comportamento de escolha em redes antagonistas. A 
incorporação da heterogeneidade ambiental e de dinâmicas populacionais também 
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APÊNDICE 1 – DISTRIBUIÇÕES DOS FENÓTIPOS MÉDIOS NA COEVOLUÇÃO 
COM VÁRIAS ESPÉCIES  
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 Geração Geração 
FIGURA 12 – Distribuição dos fenótipos médios de resistência (Rmed,m) e ataque (Amed,n) das 100 
espécies (50 de hospedeiros e 50 de parasitos) no cenário sem escolha (Nata = 1, α = 0.2), ao longo 
de 3.000 gerações. Cada linha colorida representa uma espécie. α (β): intensidade da força de 






 Nata = 1, α = 1.0 


























FIGURA 13 – Distribuição dos fenótipos médios de resistência (Rmed,m) e ataque (Amed,n) das 100 
espécies (50 de hospedeiros e 50 de parasitos) no cenário sem escolha (Nata = 1, α = 1.0), ao longo 
de 3.000 gerações. Cada linha colorida representa uma espécie. α (β): intensidade da força de 





 Nata = 1, β = 0.2 

























FIGURA 14 – Distribuição dos fenótipos médios de resistência (Rmed,m) e ataque (Amed,n) das 100 
espécies (50 de hospedeiros e 50 de parasitos) no cenário sem escolha (Nata = 1, β = 0.2), ao longo 
de 3.000 gerações. Cada linha colorida representa uma espécie. α (β): intensidade da força de 





 Nata = 1, β = 1.0 

























FIGURA 15 – Distribuição dos fenótipos médios de resistência (Rmed,m) e ataque (Amed,n) das 100 
espécies (50 de hospedeiros e 50 de parasitos) no cenário sem escolha (Nata = 1, β = 1.0), ao longo 
de 3.000 gerações. Cada linha colorida representa uma espécie. α (β): intensidade da força de 





 Nata = 3, α = 0.2 

























FIGURA 16 – Distribuição dos fenótipos médios de resistência (Rmed,m) e ataque (Amed,n) das 100 
espécies (50 de hospedeiros e 50 de parasitos) no cenário sem escolha (Nata = 3, α = 0.2), ao longo 
de 3.000 gerações. Cada linha colorida representa uma espécie. α (β): intensidade da força de 




 Nata = 3, α = 1.0 

























FIGURA 17 – Distribuição dos fenótipos médios de resistência (Rmed,m) e ataque (Amed,n) das 100 
espécies (50 de hospedeiros e 50 de parasitos) no cenário sem escolha (Nata = 3, α = 1.0), ao longo 
de 3.000 gerações. Cada linha colorida representa uma espécie. α (β): intensidade da força de 





 Nata = 3, β= 0.2 

























FIGURA 18 – Distribuição dos fenótipos médios de resistência (Rmed,m) e ataque (Amed,n) das 100 
espécies (50 de hospedeiros e 50 de parasitos) no cenário sem escolha (Nata = 3, β = 0.2), ao longo 
de 3.000 gerações. Cada linha colorida representa uma espécie. α (β): intensidade da força de 




 Nata = 3, β= 1.0 

























FIGURA 19 – Distribuição dos fenótipos médios de resistência (Rmed,m) e ataque (Amed,n) das 100 
espécies (50 de hospedeiros e 50 de parasitos) no cenário sem escolha (Nata = 3, β = 1.0), ao longo 
de 3.000 gerações. Cada linha colorida representa uma espécie. α (β): intensidade da força de 




 Nata = 10, α= 0.2 

























FIGURA 20 – Distribuição dos fenótipos médios de resistência (Rmed,m) e ataque (Amed,n) das 100 
espécies (50 de hospedeiros e 50 de parasitos) no cenário sem escolha (Nata = 10, α = 0.2), ao longo 
de 3.000 gerações. Cada linha colorida representa uma espécie. α (β): intensidade da força de 




 Nata = 10, α= 1.0 

























FIGURA 21 – Distribuição dos fenótipos médios de resistência (Rmed,m) e ataque (Amed,n) das 100 
espécies (50 de hospedeiros e 50 de parasitos) no cenário sem escolha (Nata = 10, α = 1.0), ao longo 
de 3.000 gerações. Cada linha colorida representa uma espécie. α (β): intensidade da força de 




 Nata = 10, β= 0.2 

























FIGURA 22 – Distribuição dos fenótipos médios de resistência (Rmed,m) e ataque (Amed,n) das 100 
espécies (50 de hospedeiros e 50 de parasitos) no cenário sem escolha (Nata = 10, β = 0.2), ao longo 
de 3.000 gerações. Cada linha colorida representa uma espécie. α (β): intensidade da força de 




 Nata = 10, β = 1.0 

























FIGURA 23 – Distribuição dos fenótipos médios de resistência (Rmed,m) e ataque (Amed,n) das 100 
espécies (50 de hospedeiros e 50 de parasitos) no cenário sem escolha (Nata = 10, β = 1.0), ao longo 
de 3.000 gerações. Cada linha colorida representa uma espécie. α (β): intensidade da força de 




 Nata = 30, α= 0.2 

























FIGURA 24 – Distribuição dos fenótipos médios de resistência (Rmed,m) e ataque (Amed,n) das 100 
espécies (50 de hospedeiros e 50 de parasitos) no cenário sem escolha (Nata = 30, α = 0.2), ao longo 
de 3.000 gerações. Cada linha colorida representa uma espécie. α (β): intensidade da força de 




 Nata = 30, α= 1.0 

























FIGURA 25 – Distribuição dos fenótipos médios de resistência (Rmed,m) e ataque (Amed,n) das 100 
espécies (50 de hospedeiros e 50 de parasitos) no cenário sem escolha (Nata = 30, α = 1.0), ao longo 
de 3.000 gerações. Cada linha colorida representa uma espécie. α (β): intensidade da força de 




 Nata = 30, β= 0.2 

























FIGURA 26 – Distribuição dos fenótipos médios de resistência (Rmed,m) e ataque (Amed,n) das 100 
espécies (50 de hospedeiros e 50 de parasitos) no cenário sem escolha (Nata = 30, β = 0.2), ao longo 
de 3.000 gerações. Cada linha colorida representa uma espécie. α (β): intensidade da força de 




 Nata = 30, β= 1.0 
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FIGURA 27 – Distribuição dos fenótipos médios de resistência (Rmed,m) e ataque (Amed,n) das 100 
espécies (50 de hospedeiros e 50 de parasitos) no cenário sem escolha (Nata = 30, β = 1.0), ao longo 
de 3.000 gerações. Cada linha colorida representa uma espécie. α (β): intensidade da força de 




APÊNDICE 2 – VALORES DE CONECTÂNCIA (C), ÍNDICE DE 
ESPECIALIZAÇÃO (H2
’), ANINHAMENTO (NODF) E MODULARIDADE (QB) DAS 
REDES 
 





































































 Geração  Geração 
FIGURA 28 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes ao longo de 3.000 gerações no cenário sem escolha pelos parasitos (Nata = 1). α = 
0.2, β = 0.5 (vermelho), 1.0 (azul escuro), 3.0 (azul claro) e 5.0 (rosa). As linhas tracejadas delimitam 
os valores do modelo nulo num intervalo de confiança de 90%. A escala foi escolhida para facilitar 
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FIGURA 29 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes ao longo de 3.000 gerações no cenário sem escolha pelos parasitos (Nata = 1). α = 
1.0, β = 0.5 (vermelho), 1.0 (azul escuro), 3.0 (azul claro) e 5.0 (rosa). As linhas tracejadas delimitam 
os valores do modelo nulo num intervalo de confiança de 90%. A escala foi escolhida para facilitar 
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FIGURA 30 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes ao longo de 3.000 gerações no cenário sem escolha pelos parasitos (Nata = 1). β = 
0.2, α = 0.5 (vermelho), 1.0 (azul escuro), 3.0 (azul claro) e 5.0 (rosa). As linhas tracejadas delimitam 
os valores do modelo nulo num intervalo de confiança de 90%. A escala foi escolhida para facilitar 
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FIGURA 31 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes ao longo de 3.000 gerações no cenário sem escolha pelos parasitos (Nata = 1). β = 
1.0, α = 0.5 (vermelho), 1.0 (azul escuro), 3.0 (azul claro) e 5.0 (rosa). As linhas tracejadas delimitam 
os valores do modelo nulo num intervalo de confiança de 90%. A escala foi escolhida para facilitar 
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FIGURA 32 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes ao longo de 3.000 gerações no cenário com escolha pelos parasitos (Nata = 3). α = 
0.2, β = 0.5 (vermelho), 1.0 (azul escuro), 3.0 (azul claro) e 5.0 (rosa). As linhas tracejadas delimitam 
os valores do modelo nulo num intervalo de confiança de 90%. A escala foi escolhida para facilitar 
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FIGURA 33 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes ao longo de 3.000 gerações no cenário com escolha pelos parasitos (Nata = 3). α = 
1.0, β = 0.5 (vermelho), 1.0 (azul escuro), 3.0 (azul claro) e 5.0 (rosa). As linhas tracejadas delimitam 
os valores do modelo nulo num intervalo de confiança de 90%. A escala foi escolhida para facilitar 
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FIGURA 34 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes ao longo de 3.000 gerações no cenário com escolha pelos parasitos (Nata = 3). β = 
0.2, α = 0.5 (vermelho), 1.0 (azul escuro), 3.0 (azul claro) e 5.0 (rosa). As linhas tracejadas delimitam 
os valores do modelo nulo num intervalo de confiança de 90%. A escala foi escolhida para facilitar 
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FIGURA 35 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes ao longo de 3.000 gerações no cenário com escolha pelos parasitos (Nata = 3). β = 
1.0, α = 0.5 (vermelho), 1.0 (azul escuro), 3.0 (azul claro) e 5.0 (rosa). As linhas tracejadas delimitam 
os valores do modelo nulo num intervalo de confiança de 90%. A escala foi escolhida para facilitar 
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FIGURA 36 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes ao longo de 3.000 gerações no cenário com escolha pelos parasitos (Nata = 10). α = 
0.2, β = 0.5 (vermelho), 1.0 (azul escuro), 3.0 (azul claro) e 5.0 (rosa). As linhas tracejadas delimitam 
os valores do modelo nulo num intervalo de confiança de 90%. A escala foi escolhida para facilitar 
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FIGURA 37 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes ao longo de 3.000 gerações no cenário com escolha pelos parasitos (Nata = 10). α = 
1.0, β = 0.5 (vermelho), 1.0 (azul escuro), 3.0 (azul claro) e 5.0 (rosa). As linhas tracejadas delimitam 
os valores do modelo nulo num intervalo de confiança de 90%. A escala foi escolhida para facilitar 
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FIGURA 38 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes ao longo de 3.000 gerações no cenário com escolha pelos parasitos (Nata = 10). β = 
0.2, α = 0.5 (vermelho), 1.0 (azul escuro), 3.0 (azul claro) e 5.0 (rosa). As linhas tracejadas delimitam 
os valores do modelo nulo num intervalo de confiança de 90%. A escala foi escolhida para facilitar 
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FIGURA 39 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes ao longo de 3.000 gerações no cenário com escolha pelos parasitos (Nata = 10). β = 
1.0, α = 0.5 (vermelho), 1.0 (azul escuro), 3.0 (azul claro) e 5.0 (rosa). As linhas tracejadas delimitam 
os valores do modelo nulo num intervalo de confiança de 90%. A escala foi escolhida para facilitar 
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FIGURA 40 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes ao longo de 3.000 gerações no cenário com escolha pelos parasitos (Nata = 30). α = 
0.2, β = 0.5 (vermelho), 1.0 (azul escuro), 3.0 (azul claro) e 5.0 (rosa). As linhas tracejadas delimitam 
os valores do modelo nulo num intervalo de confiança de 90%. A escala foi escolhida para facilitar 
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FIGURA 41 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes ao longo de 3.000 gerações no cenário com escolha pelos parasitos (Nata = 30). α = 
1.0, β = 0.5 (vermelho), 1.0 (azul escuro), 3.0 (azul claro) e 5.0 (rosa). As linhas tracejadas delimitam 
os valores do modelo nulo num intervalo de confiança de 90%. A escala foi escolhida para facilitar 
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FIGURA 42 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes ao longo de 3.000 gerações no cenário com escolha pelos parasitos (Nata = 10). β = 
0.2, α = 0.5 (vermelho), 1.0 (azul escuro), 3.0 (azul claro) e 5.0 (rosa). As linhas tracejadas delimitam 
os valores do modelo nulo num intervalo de confiança de 90%. A escala foi escolhida para facilitar 
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FIGURA 43 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes ao longo de 3.000 gerações no cenário com escolha pelos parasitos (Nata = 30). β = 
1.0, α = 0.5 (vermelho), 1.0 (azul escuro), 3.0 (azul claro) e 5.0 (rosa). As linhas tracejadas delimitam 
os valores do modelo nulo num intervalo de confiança de 90%. A escala foi escolhida para facilitar 






APÊNDICE 3 – MÉDIAS DAS MÉTRICAS DAS REDES 
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FIGURA 44 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes no cenário com escolha pelos parasitos (Nata = 3). Intensidade da força de seleção 
pela interação sobre os parasitos invariável (α = 0.2). Nos eixos das abscissas, os valores da 
intensidade da força de seleção pela interação sobre os hospedeiros (β). As caixas representam 
50% dos resultados para as últimas 2.000 gerações; as extremidades, 90%; as linhas horizontais, a 
média. As linhas tracejadas delimitam os valores do modelo nulo com intervalo de confiança de 











































































 β  β 
FIGURA 45 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes no cenário com escolha pelos parasitos (Nata = 3). Intensidade da força de seleção 
pela interação sobre os parasitos invariável (α = 1.0). Nos eixos das abscissas, os valores da 
intensidade da força de seleção pela interação sobre os hospedeiros (β). As caixas representam 
50% dos resultados para as últimas 2.000 gerações; as extremidades, 90%; as linhas horizontais, a 
média. As linhas tracejadas delimitam os valores do modelo nulo com intervalo de confiança de 
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FIGURA 46 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes no cenário com escolha pelos parasitos (Nata = 3). Intensidade da força de seleção 
pela interação sobre os hospedeiros invariável (β = 0.2). Nos eixos das abscissas, os valores da 
intensidade da força de seleção pela interação sobre os parasitos (α). As caixas representam 50% 
dos resultados para as últimas 2.000 gerações; as extremidades, 90%; as linhas horizontais, a 
média. As linhas tracejadas delimitam os valores do modelo nulo com intervalo de confiança de 
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FIGURA 47 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes no cenário com escolha pelos parasitos (Nata = 3). Intensidade da força de seleção 
pela interação sobre os hospedeiros invariável (β = 1.0). Nos eixos das abscissas, os valores da 
intensidade da força de seleção pela interação sobre os parasitos (α). As caixas representam 50% 
dos resultados para as últimas 2.000 gerações; as extremidades, 90%; as linhas horizontais, a 
média. As linhas tracejadas delimitam os valores do modelo nulo com intervalo de confiança de 
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FIGURA 48 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes no cenário com escolha pelos parasitos (Nata = 10). Intensidade da força de seleção 
pela interação sobre os parasitos invariável (α = 0.2). Nos eixos das abscissas, os valores da 
intensidade da força de seleção pela interação sobre os hospedeiros (β). As caixas representam 
50% dos resultados para as últimas 2.000 gerações; as extremidades, 90%; as linhas horizontais, a 
média. As linhas tracejadas delimitam os valores do modelo nulo com intervalo de confiança de 
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FIGURA 49 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes no cenário com escolha pelos parasitos (Nata = 10). Intensidade da força de seleção 
pela interação sobre os parasitos invariável (α = 1.0). Nos eixos das abscissas, os valores da 
intensidade da força de seleção pela interação sobre os hospedeiros (β). As caixas representam 
50% dos resultados para as últimas 2.000 gerações; as extremidades, 90%; as linhas horizontais, a 
média. As linhas tracejadas delimitam os valores do modelo nulo com intervalo de confiança de 
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FIGURA 50 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes no cenário com escolha pelos parasitos (Nata = 10). Intensidade da força de seleção 
pela interação sobre os hospedeiros invariável (β = 0.2). Nos eixos das abscissas, os valores da 
intensidade da força de seleção pela interação sobre os parasitos (α). As caixas representam 50% 
dos resultados para as últimas 2.000 gerações; as extremidades, 90%; as linhas horizontais, a 
média. As linhas tracejadas delimitam os valores do modelo nulo com intervalo de confiança de 
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FIGURA 51 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes no cenário com escolha pelos parasitos (Nata = 10). Intensidade da força de seleção 
pela interação sobre os hospedeiros invariável (β = 0.2). Nos eixos das abscissas, os valores da 
intensidade da força de seleção pela interação sobre os parasitos (α). As caixas representam 50% 
dos resultados para as últimas 2.000 gerações; as extremidades, 90%; as linhas horizontais, a 
média. As linhas tracejadas delimitam os valores do modelo nulo com intervalo de confiança de 
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FIGURA 52 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes no cenário com escolha pelos parasitos (Nata = 30). Intensidade da força de seleção 
pela interação sobre os parasitos invariável (α = 0.2). Nos eixos das abscissas, os valores da 
intensidade da força de seleção pela interação sobre os hospedeiros (β). As caixas representam 
50% dos resultados para as últimas 2.000 gerações; as extremidades, 90%; as linhas horizontais, a 
média. As linhas tracejadas delimitam os valores do modelo nulo com intervalo de confiança de 
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FIGURA 53 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes no cenário com escolha pelos parasitos (Nata = 30). Intensidade da força de seleção 
pela interação sobre os parasitos invariável (α = 1.0). Nos eixos das abscissas, os valores da 
intensidade da força de seleção pela interação sobre os hospedeiros (β). As caixas representam 
50% dos resultados para as últimas 2.000 gerações; as extremidades, 90%; as linhas horizontais, a 
média. As linhas tracejadas delimitam os valores do modelo nulo com intervalo de confiança de 
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FIGURA 54 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes no cenário com escolha pelos parasitos (Nata = 30). Intensidade da força de seleção 
pela interação sobre os hospedeiros invariável (β = 0.2). Nos eixos das abscissas, os valores da 
intensidade da força de seleção pela interação sobre os parasitos (α). As caixas representam 50% 
dos resultados para as últimas 2.000 gerações; as extremidades, 90%; as linhas horizontais, a 
média. As linhas tracejadas delimitam os valores do modelo nulo com intervalo de confiança de 
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FIGURA 55 – Conectância (C), índice de especialização (H2’), aninhamento (NODF) e modularidade 
(QB) das redes no cenário com escolha pelos parasitos (Nata = 30). Intensidade da força de seleção 
pela interação sobre os hospedeiros invariável (β = 1.0). Nos eixos das abscissas, os valores da 
intensidade da força de seleção pela interação sobre os parasitos (α). As caixas representam 50% 
dos resultados para as últimas 2.000 gerações; as extremidades, 90%; as linhas horizontais, a 
média. As linhas tracejadas delimitam os valores do modelo nulo com intervalo de confiança de 
90%. As primeiras 1000 gerações foram desconsideradas para evitar estados transitórios. 
 
